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Многолетние изменения продуктивности популяции подземной полевки. Мякушко С. А. — На ос- 
новании материалов 22-летних наблюдений за популяцией подземной полевки Каневского 
заповедника рассмотрены изменения показателей, характеризующих интенсивность продук- 
ционных процессов. Отмечены особенности популяционной реакции на различных этапах 
существования заповедной экосистемы, обусловленных специфическими формами антропо- 
генного воздействия. Помимо увеличения численности и дестабилизации ее динамики, по- 
следствиями хозяйственной деятельности, проходившей до воссоздания заповедника являются 
нарушение структуры популяции, снижение массы тела особей и расширение пределов изме- 
нений биомассы. В период, характеризующийся техногенным загрязнением территории, пере- 
численные эффекты выражены сильнее. Кроме того, увеличение смертности вызывает изме- 
нения интенсивности продукционных процессов в популяции. Показаны принципиальные 
отличия показателей продуктивности среди различных групп особей. 
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Введение 


Известно, что многие концепции современной популяционной экологии были сформированы 
при изучении популяций грызунов — наиболее удобного объекта для подобных исследований. В 
большинстве случаев в поле зрения ученых попадают виды, численно доминирующие на опреде- 
ленной территории. Это порождает некоторый дисбаланс в степени изученности различных видов, 
подчас даже совместно обитающих. 

Несмотря на то, что подземная полевка (М/сгоиз ѕирѓеғғапеиѕ) является неотъемлемым компо- 
нентом сообществ грызунов лесостепной зоны (Гіренко, 1952), сказанное во многом справедливо 
по отношению к данному виду. Причин тому несколько. Отчасти это объясняется его спорадиче- 
ским распространением и сравнительно невысокой численностью во многих местообитаниях (Заго- 
роднюк, 1992). Особенности образа жизни, суточной и сезонной активности также затрудняют на- 
блюдения за этим видом (Гиренко, 1954; Турянин, 1956). Вероятно, в результате этого большая 
часть исследований посвящена различным аспектам распространения, биотопической приурочен- 
ности и питания подземной полевки (Татаринов, 1956; Гіренко, 1960; Шварц, 1985; Истомин, 
1990). В противоположность этому проблема многолетней динамики популяции, рассматриваемая 
значительно реже (Межжерин, Михалевич, 1983; Рудышин, 1987; Мякушко, 1997; Межжерин, Мя- 
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кушко, 1998) продолжает оставаться недостаточно изученной. Целью настоящей работы является 
исследование изменений показателей, характеризующих интенсивность продукционных процессов 
в ходе многолетней динамики популяции, а также эффектов, обусловленных антропогенным воз- 
действием. 


Материал и методы 


Результаты исследования основаны на материалах 22-летних наблюдений за популяцией под- 
земной полевки, являющейся одним из фоновых видов грызунов, нассляющих грабовый лес Ка- 
невского заповедника (Черкасская обл., Украина). Сбор данных осуществлялся с 1971 г. и проходил 
на протяжении первой половины лета. Исключение составляет 1976—1977 гг., когда исследования 
были прерваны, и 1978 г., для которого имеются фрагментарные данные. Помимо собственных 10- 
летних полевых наблюдений, были также использованы материалы, собранные большим коллекти- 
вом исследователей, которым автор выражает признательность. 

Отлов грызунов проводился стандартным методом учетных площадок. За время исследований 
отловлено и обработано 1930 особей. В соответствии с функциональным состоянием животных, 
которое определялось по ряду морфометрических показателей и развитию репродуктивных органов, 
все особи были разделены на 2 категории: ювенильные и взрослые (половозрелые). Поскольку сро- 
ки вступления в размножение во многом определяются условиями сушествования, в качестве кри- 
терия также использовался показатель упитанности — отношение массы тела к его длине (Неікига, 
1977). Показатель биомассы (В) представляет собой суммарную массу особей в расчете на 1 га (Мо- 
сквина и др., 1989). Под продукцией популяции в данной работе подразумевается количество орга- 
нического вещества, вырабатываемого популяцией за определенный период времени, на опреде- 
ленной площади, измеряемое в единицах массы в единицу времени на сдиницу площади. Для оп- 
ределения интенсивности продукционных процессов использовался коэффициент продуктивности 
(КП) — отношение продукции биомассы за сдиницу времени к сс исхолной величине: КП=(В,— 
В,)/В,, где В, — исходная биомасса, В, — конечная биомасса (Европейская рыжая полевка. 1981). 
Обработка данных осуществлялась общепринятыми статистическими методами. 


Результаты 


На протяжении последних 30 лет в существовании заповедной экосистемы 
можно выделить несколько этапов. Инерционные последствия хозяйственной 
деятельновти, имевшей место на территории учебно-опытного лесного хозяйства 
до восстановления на ней режима заповедания, обусловили название первого 
периода — инерционный (1971—1975 гг.). Интервал времени от момента восста- 
новления наблюдений в 1978 г. и вплоть до аварии на ЧАЭС в 1986 г., соответ- 
ствующий относительной стабилизации экосистемы, назван доаварийным пе- 
риодом. Выделение последнего периода — послеаварийного (1986—1995 гг.) — 
связано с техногенным загрязнением территории заповедника (более подробно 
см. Мякушко, 1997; 1998). 

Из всех видов грызунов, являющихся постоянными обитателями грабовой 
дубравы заповедника, реакция на подобные изменения среды в наибольшей 
степени выражена в популяции подземной полевки (Мякушко, 1998). 

Изменения средней многолетней плотности за все время наблюдений ха- 
рактеризуются следующими особенностями: после инерционного периода про- 
исходит ее снижение, а впоследствии, в послеаварийный период, значительное 
увеличение (соотношение между ними можно выразить в следующем виде 
2,9:1: 6,5, где за единицу принят показатель в доаварийный период). Таким 
образом, начальный и заключительный промежутки времени характеризуются 
более высокими значениями плотности популяции, по сравнению с доаварий- 
ным (рис. 1). 

В рамках отдельных периодов изменяется не только средний уровень плот- 
ности, но и сам характер се многолетней динамики. Сравнительно плавный и 
сглаженный ход кривой дипамики в доаварийный период сменяется резкими 
перепадами плотности популяции в последующее десятилетие, что дало оспова- 
ния говорить о катастрофическом типе динамики населения (Межжерин, 1997). 

В популяции подземной полевки соотношение полов существенно отлича- 
ется в различные периоды. В инерционном периоде количественно преобладают 
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Рис. 1. Средние многолетние значения плотности популяции (1) и массы тела особей (2) на протяже- 
нии инерционного (А), доаварийного (В) и послеаварийного (С) периодов. 


Вр. 1. Меап пшаппуа! роршШайоп 4еп$е$ (1) апа бойу ев (2) Чийпе іпегіа! (А), рге-ассійепі (В) 
апа роѕї-ассійелі (С) регіойѕ. 


самцы, доля самок в популяции составляет 47,8%. В доаварийном периоде си- 
туация резко изменяется — на протяжении 6 лет из 7 количество самок значи- 
тельно превышает численность самцов (средний показатель за период — 61%, а 
в отдельные годы еще выше). На протяжении последнего периода доля самок 
резко снижается (50,7%). Подобная тенденция отмечена как в группе взрослых 
особей, так и среди неполовозрелых сеголеток. В последней группе, где сдвиг в 
соотношении самки/самцы в пользу самок был менее выражен и раньше, после 
аварии отмечается преобладание самцов. 

Не менее значительны изменения, затрагивающие возрастную структуру 
популяции. Только в инерционном периоде количество ювенильных особей в 
среднем превышало число взрослых. В остальное время наблюдается противопо- 
ложная картина. Тем не менее нельзя не отметить специфическую особенность, 
присушую послеаварийному периоду. По сравнению с предыдущим временным 
отрезком доля взрослых особей в популяции снижается на 34,7%. 

Очевидно, что столь существенные отличия динамики популяции подзем- 
ной полевки на протяжении отдельных периодов должны находить свое отраже- 
ние в соответствующих изменениях продукционных процессов. Особенности 
продуцирования популяцией органического вещества определяются как различ- 
ными аспектами репродуктивной стратегии (соотношение воспроизводства и 
смертности), так и спецификой сушествования особей (развитие и рост). 
Имеющиеся материалы не дают возможности охватить весь этот комплекс пара- 
метров. Однако получить некоторое представление об интенсивности процессов 
продуцирования за определенный период можно, анализируя показатели сред- 
ней массы тела особей, биомассы, а также величины ее прироста или убыли за 
год. 

Средняя масса особей подземной полевки достигает наибольших значений в 
доаварийный период (рис. 1). Ее показатель на 10% превышает аналогичный для 
инерционного и на 11,5% — для послеаварийного периодов. Хотя разница меж- 
ду двумя последними показателями и невелика, в целом можно отметить обрат- 
ную зависимость между уровнем плотности и средней массой особей. Наимень- 
шему среднему уровню плотности в доаварийный период соответствует наи- 
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Рис. 2. Динамика плотности популяции (1) и средней массы тела особей (2) подземной полевки. 
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большая масса особей, в послеаварийный период, напротив, плотность населе- 
ния максимальна, а масса снижается и достигает минимальных значений. По 
сравнению с этим в инерционный период фиксируются средние значения как 
плотности, так и массы. Примечательно, что подобная ситуация отмечается во 
всех половых и возрастных группах животных. 

На рисунке 2 показаны многолетние изменения плотности популяции и 
средней массы особей подземной полевки. Обратная зависимость между двумя 
варьирующими показателями в доаварийный период наглядно иллюстрирует 
вышесказанное. Однако получить достоверные коэффициенты корреляции ни 
для одного из периодов не удалось. В начальный и конечный периоды также 
отсутствуют значимые отличия массы тела особей на различных фазах динамики 
плотности популяции. До аварии только средняя масса во время фазы пика 
(16,31 г) достоверно превышает таковую во время депрессии (14,66 г). 

Несмотря на снижение массы особей в инерционный и послеаварийный 
периоды, биомасса в это время достигает более высоких значений, чем в проме- 
жуточный интервал времени. Обусловлено это большей плотностью населения в 
эти периоды, о чем свидетельствует сильная скоррелированность плотности по- 
пуляции и общей биомассы (г = 0,909; Р < 0,01). 

В таблице | приведены основные показатели, характеризующие изменения 
биомассы различных групп особей на протяжении 3 периодов. В начальный и 
конечный периоды можно отметить смещение границ колебаний биомассы в 
область более высоких значений. Во всех группах средняя биомасса максималь- 
на в послеаварийный период, в 2 и более раз превышая даже показатели инер- 
ционного периода. Варьирование размаха колебаний биомассы аналогично из- 
менению средних показателей: отмечено снижение в доаварийном и увеличение 
в послеаварийном периоде. Максимальная амплитуда, напротив, присуща доа- 
варийному периоду. Однако в проявлении этой тепдепции есть некоторые ис- 
ключения. Так, амплитуда изменений биомассы ювенильных особей после ава- 
рии превышаст аналогичные показатели в другое время, а значение амплитуды 
перепадов биомассы самок практически не изменяется в течение 2 последних 
периодов. 
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Таблица 1. Особенности динамики биомассы различных групп особей на протяжении трех периодов 
ТаЫе 1. А ресиНагиуе$ оѓ Біотаѕѕ дупатс$ іп егеп ргоир$ оѓ іпііуійиа1ѕ йигіпр (ћгее регіойѕ 


Т Разма 
Группы особей м мах Амплитуда 
плах-пп тах/тіп 


Инерционный период 


самки 46,5—329,8 158,2 283,3 7,09 
самцы 51,6—301,2 159,1 249,6 5,84 
взрослые 49,7—346,5 179,4 296,8 6,97 
ювенильные 33,4—278,4 133,0 245,0 8,34 
все особи 98,1—636,4 297,2 538,3 6,49 
Доаварийный период 
самки 5,6— 179,8 66,4 174,2 32,11 
самцы 2,4—120,5 41,5 118,1 50,21 
взрослые 2,8—199,6 73,1 196,8 71,29 
ювенильные 5,2—85,6 30,1 80,4 16,46 
все особи 9,0-—287,1 115,2 278,1 31,90 
Послеаварийный период 
самки 260-812, 1 329,2 786,1 31,23 
самцы 51,1—589,5 298,9 538,4 11,54 
взрослые 42,8—642,5 337,6 599,7 15,01 
ювенильные 33,4—669,2 257,2 635,8 20,04 
все особи 105,5— 1397,1 647,1 1291,6 13,24 


В отличие от показателей биомассы, которые во многом определяются кон- 
кретными значениями плотности популяции, использование коэффициентов 
продуктивности позволяет оценить специфику и интенсивность процессов про- 
дуцирования вещества вне зависимости от уровня плотности в течение опреде- 
ленного отрезка времени, а также произвести их сравнение. Анализ средних 
многолетних коэффициентов в различные периоды не выявил существенных 
изменений продуктивности за последние 2 периода, хотя по сравнению с инер- 
ционным периодом отмечен некоторый рост (0,91; 1,20; 1,23 для 3 последова- 
тельных периодов). Это обусловлено тем, что интенсивность процессов проду- 
цирования имеет свою специфику в отдельных группах животных и при сово- 
купном рассмотрении различия нивелируются. 

Как видно из рисунка 3, величины коэффициентов продуктивности в груп- 
пе ювенильных животных и самцов после аварии превышают соответствующие 
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Рис. 3. Средние значения коэффициентов продуктивности (КП) в группах самок (1), самцов (2), 


взрослых (3) и ювенильных (4) особей в различные периоды (А — инерционный, В — доаварийный, 
С — послеаварийный периоды). 


Ер. 3. Меап ргойосііуйу соећсіепі Юг таез (1), та]ез (2), айшії (3) апа јиуспіе (4) усе; аопіпр аі егеп 
репой (А — теша!, В — рге-ассійеті, С — роѕї-ассійепі репод$). 
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Таблица 2. Коэффициенты продуктивности в различных группах особей на этапах увеличения и сни- 
жения плотности популяции 


Табе 2. Ргодисйуйу соеісіеп іп @ егеп ргоирѕ оГ шМЧиа 5 аЁ (ће іпсгеаѕе апі Фесгеазе ѕ(ареѕ оѓ 
роршаќёіоп депѕіќу 


Направление 
изменений 
плотности 


Период Все особи 


4 увеличение 2,65 3,49 4.96 2,59 2,43 
Инерционный снижение = -0,62 -0,58 -0.58 -0 62 -0,61 
ОРЕ увеличение 2,36 1,31 0,84 2,32 1,59 
Доаварийный снижение -0,77 -0,62 -0,52 -0,77 -0,72 
а увеличение 2,29 4,62 5,68 1,94 2,50 
Послеаварийный снижение 0:682. -0.72 -0.75 -0.64 -0 68 


показатели до нее. Противоположная ситуация наблюдается в группе взрослых 
особей и самок, где величины коэффициентов оказываются ниже, по сравнению 
с предыдущим периодом. Помимо этого, коэффициенты продуктивности, рас- 
считанные для последних 2 групп в инерционном периоде, имеют более низкие 
значения, чем в группе ювенильных особей и самцов. Таким образом, среди 
всей совокупности особей можно отчетливо выделить 2 категории, в рамках ко- 
торых интенсивность продукционных процессов имеет свою специфику на про- 
тяжении отдельных периодов. 

В таблице 2 представлены показатели, характеризующие продуктивность 
различных групп особей отдельно для этапов увеличения и снижения плотности 
населения. В данном случае также прослеживаются некоторые особенности из- 
менения коэффициентов продуктивности по периодам, выделяющие ювениль- 
ных особей и самцов в отдельную категорию. На этапах нарастания плотности 
значения коэффициентов гораздо выше в инерционном и послеаварийном пе- 
риодах, чем до аварии. В группе самок и взрослых особей, напротив, показатели 
в послеаВарийном периоде даже несколько уменьшаются. На этапах снижения 
плотности средние коэффициенты продуктивности у самцов и молодняка имеют 
более низкие значения в период после аварии, что, вероятно, связано с харак- 
терными изменениями демографических процессов, присущими данной фазе 
динамики (Максимов, 1948). 


Обсуждение 


Увеличение численности и изменение характера се динамики в периоды, 
соответствующие антропогенному воздействию, хотя и наблюдаются в популя- 
ции подземной полевки в наибольшей степени, тем не менее не являются ис- 
ключительной особенностью ее реагирования. Подобные эффекты, выраженные 
в меньшей степени, присущи и другим видам грызунов, являющимся постоян- 
ными обитателями грабовой дубравы заповедника (Межжерин, 1996; Мякушко, 
1998). 

Одна из главных особенностей реакции подземной полевки заключается, 
прежде всего, в самом масштабе тех изменений, которые претерпевает динамика 
популяции в результате качественных изменений среды. Есть все основания по- 
лагать, что инерционному и послеаварийному периодам присущ менее устойчи- 
вый тип динамики плотности, по сравнению с доаварийпым. 

Изменения половозрастной структуры популяции, вероятно, также следует 
рассматривать как результат воздействия. Сведения о соотношении полов в по- 
пуляции подземпой полевки в литературе достаточно релки и в большиистве 
случаев основаны на анализе немногочисленных выборок (Истомин, 1990; Заго- 
ролнюк, 1992). Вероятпо этим объясняется их противоречивость. Олнако неко- 
торые данные свидетельствуют об устойчивом преобладании самок. Так, 
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Г. А. Новиков и О. В. Петров (1953) указывают, что доля самок составляет в 
среднем 63,3%, а в отдельные годы этот показатель может быть еще выше. Наши 
материалы также не дают возможности достоверно оценить соотношение полов, 
поскольку данный показатель сильно изменяется в зависимости от периода на- 
блюдений. Если преобладание самок является характерным, то снижение их до- 
ли в инерционном и послеаварийном периодах можно рассматривать как след- 
ствие избирательной смертности. Аналогичные процессы могли также деформи- 
ровать и возрастную структуру. 

Обратная зависимость средней массы особей от численности популяции у 
грызунов фиксировалась и ранее (Кошкина, Коротков, 1975). Высокая плот- 
ность населения обусловливает действие разнообразных механизмов, вызываю- 
щих, в частности, замедление роста и созревания молодняка (Воопѕіга, 1994). 
При этом масса тела перезимовавших особей и молодняка закономерно изменя- 
ется на различных фазах динамики (Бойкова, 1981; Хедда, 1971). Некоторые ис- 
следователи (Кгебѕ, Муегѕ, 1974) рассматривают подобные колебания массы в 
качестве одного из показателей популяционных циклов. Не исключено, что от- 
сутствие подобных закономерностей после аварии может быть связано с изме- 
нениями возрастной структуры популяции. 

Характер взаимосвязи биомассы популяции (равно как и отдельных групп 
особей) с сухой биомассой травянистой растительности неоднозначен и требует 
дальнейшего изучения. Однако наблюдения за состоянием кормовой базы не 
дают оснований связывать увеличение численности и, следовательно, биомассы 
популяции с увеличением количества доступной энергии в среде (Межжерин, 
Мякушко, 1993). 

Вышеизложенное, а также результаты анализа коэффициентов продуктив- 
ности позволяют сделать некоторые обобщения. Представляется, что противо- 
положный характер изменений продуктивности в послеаварийный период в 
груплах ювенильных особей и самцов с одной стороны, а также взрослых и са- 
мок — с другой, обусловлен несколькими причинами. Нарушение экологиче- 
ского баланса в результате качественных преобразований среды приводит к из- 
менению популяционной стратегии (Межжерин, 1996; Мякушко, 1997). Попыт- 
ки популяции адаптироваться к новым условиям сопровождаются возрастанием 
смертности. Если в норме регуляторные механизмы в популяции направлены, 
главным образом, на торможение размножения и чрезмерного нарастания чис- 
ленности, то при неблагоприятных условиях существования — на восстановле- 
ние потерь (Кошкина, Коротков, 1975). 

Действие подобного компенсирующего эффекта обусловливает высокие по- 
казатели продуктивности в группе ювенильных особей, поскольку популяция 
пытается избежать неблагоприятных последствий повышенной элиминации за 
счет более высокого воспроизводства. Возрастание показателей размножения и, 
соответственно, интенсивности продукционных процессов в качестве реакции 
на техногенное загрязнение отмечалось ранее как в других исследованиях, так и 
в наших (Лукьянова, 1990; Мякушко, 1997). Вероятно, более высокая продук- 
тивность в разной степени присуща и другим группам особей. Снижение коэф- 
фициентов продуктивности среди самок и взрослых особей является вторичным 
эффектом, обусловленным большей величиной их смертности в результате по- 
вышенных энергетических потребностей (у первых — для обеспечения процес- 
сов беременности и выкармливания молодняка, у вгорых — для поддержания 
большей массы тела). Подобные явления могли отмечаться и в инерционном 
периоде. Хотя в последнем случае немаловажное значение имели также другие 
факторы, например, изменение освещенности в результате рубок и, как следст- 
вие, изменение количества травянистой растительности (т. е. количества и каче- 
ства местообитаний). 
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Принято считать, что существование в заповедных условиях позволяет из- 
бежать антропогенного воздействия. Однако, как следует из настоящих резуль- 
татов, популяции заповедной экосистемы испытывают негативные последствия 
подобного воздействия. Наличие периода относительной стабилизации экоси- 
стемы (доаварийный) дает возможность их выявить и сравнить в зависимости от 
характера антропогенной нагрузки. Хозяйственная деятельность, проходившая 
до воссоздания заповедника, еще длительное время вызывала различные эффек- 
ты, проявляющиеся в виде увеличения численности и нарушения структуры по- 
пуляции, снижения массы тела особей, расширения пределов изменений био- 
массы. Техногенное загрязнение, характерное для последнего периода, не толь- 
ко вызвало более сильную реакцию, но и добавило к перечисленным эффектам 
ряд новых — избирательную смертность и компенсирующую ее высокую про- 
дуктивность, зафиксированную в отдельных группах особей. 

Помимо этого, нельзя не отметить сходные черты реагирования популяций 
различных видов грызунов. Тем не менее, однотипный характер реакции не ис- 
ключает различную величину изменений в отдельных популяциях, что может 
определяться видоспецифическими особенностями. Так, характерные черты об- 
раза жизни подземной полевки обусловливают более сильную подверженность 
негативному воздействию техногенного загрязнения и, соответственно, более 
выраженную реакцию. Однако сходство популяционных эффектов свидетельст- 
вует о том, что негативное воздействие определяется нарушениями на экоси- 
стемном уровне. 
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